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Abstract. M������� P������ �  Charadrius montanus) �s � sp�c��s �f c��s��������� c��c���� �h�� h�s �xp������c�d 
s�g��fic��� h�b���� ��ss ��d p�p������� d�c����. th�s, c��p��d w��h p�������s �bs���������s �h�� �h� sp�c��s �xh�b��s 
s�����g fid����y �� b����d��g g�����ds, s�gg�s�s �h�� b����d��g p�p�������s m�y b� g�����c���y d�ff����������d ��d p�ss�-
b�y s�ff��� f���m ���d�c�d g�����c ���������� �ss�c����d w��h ����������y sm��� p�p������� s�z�s. a p�������s g�����c s��dy 
c�mp�����g m���ch��d����� Dna s�q���c�s �f p������s �� M������ ��d c������d� f���d h�gh �����s �f g�����c �����-
�b����y ��d ����y ������ g�����c d�ff������������ �m��g b����d��g ��c���s. B�c��s� m���ch��d����� Dna c�� ����ck ���y 
f�m��� m���m���s ��d �s s�mp��d f���m ���y ��� ��c�s, w� �s�d 14 ��c����� m�c���s�������� ��c� �� f����h��� �x�m��� 
p�p������� s����c�����, �h����by b��h d�c�m�����g m��� m���m���s ��d p�����d��g � m���� c�mp���h��s��� ���w �f g�-
����c s����c�����. W� f���d �� s�g��fic��� d�ff�����c�s �m��g b����d��g p�p�������s. th� m�s� ��k��y ��mb��� �f ���q�� 
g�����c c��s����s w�s ���, s�gg�s���g �h�� ��� s�mp��d b����d��g ��c�����s c�mp���s� � s��g�� ����������y h�m�g����s 
g��� p���. l����s �f g�����c d�����s��y w���� s�m����� �c���ss ��� f���� p�p�������s, w��h �h� g������s� d�����s��y �� �h� 
s���h���� p����s p�p�������. W� sp�c����� �h�� �h� ��ck �f d���c��b�� g�����c d�ff������������ �m��g p�p�������s �s 
d�� �� s�ffic���� g��� fl�w �m��g b����d��g p�p�������s �h�� m�gh� ��s�� �f �� ���s� s�m� p���� b��ds ���� f���m�d wh�� 
b���ds f���m m�x�d fl�cks �� w��������g g�����ds. th�s s��dy c������b������s ��d �xp��ds �p�� �h� fi�d��gs �f � p�������s 
m���ch��d����� Dna s��dy p�����d��g � m���� c�mp���h��s��� ���w �f M������� P������ p�p������� s����c�����.
Key words: ch����d����s m������s, gene flow, genetic diversity, microsatellites, Mountain Plover, population 
genetics.
es����c����� P�b��c����� d� Charadrius montanus D�����m���d� M�d�����  
M�c���s��é����s n�c������s
Resumen. Charadrius montanus �s ��� �sp�c�� q�� h� s�f���d� ��� pé��d�d� s�g��fic����� d� háb���� y ��� d�s-
m���c�ó� d� s� p�b��c�ó�. es�� h�ch�, j���� c�� �bs�����c����s p������s q�� h�� m�s����d� ��� fid���d�d m�y f������ 
� ��s á����s d� c��í�, s�g������í� q�� ��s p�b��c����s ���p���d�c����s p��d�� s��� g��é��c�m���� d�f�������s y p�s�b��m���� 
s�f���� d� ��� ������c�ó� g��é��c� ���d�c�d� �s�c��d� c�� p�b��c����s ���������m���� p�q��ñ�s. u� �s��d�� g��é��c� 
p������ c�mp���ó s�c���c��s d� aDn m���c��d����� y ��c�����ó ����s ������s d� ������b���d�d g��é��c� y m�y p�c� 
d�f�����c��c�ó� g��é��c� ������ ��s á����s d� c��í�. D�b�d� � q�� �� aDn m���c��d����� s���m���� p��d� ���s������� ��s 
m���m�����s d� ��s h�mb���s y � q�� �s ��� m��s���� d� só�� �� ��c�s, ��s�����s �����z�m�s 14 ��c� m�c���s���������s 
��c������s p���� �x�m����� �� �s����c����� d� ��s p�b��c����s �� más d������, �� q�� ��s p���m���ó d�c�m������ ��s m��-
�m�����s d� ��s m�ch�s y ��c��z��� ��� ��s�ó� más c�mp���� d� �� �s����c����� g��é��c�. n� ��c������m�s d�f�����c��s 
s�g��fic�����s ������ ��s p�b��c����s ���p���d�c����s, y �� �úm���� más p���b�b�� d� g���p�s g��é��c�s ú��c�s f�� ���, 
�� q�� s�g����� q�� ��d�s ��s ��c���d�d�s d� c��í� m��s�����d�s c��f���m�� �� s��� �c����� d� g���s ���������m���� h�-
m�gé���. l�s ������s d� d�����s�d�d g��é��c� f������ s�m�j����s � �����és d� c������ p�b��c����s, y �� d�����s�d�d más 
���� s� ��c�����ó �� �� p�b��c�ó� d� s���h���� p����s. esp�c���m�s q�� �� f���� d� d�f�����c��c�ó� g��é��c� p���c�p��b�� 
������ ��s p�b��c����s �s d�b�d� � �� fl�j� d� g���s s�fic����� ������ ��s p�b��c����s ���p���d�c����s. es�� �s q��zás �� 
���s����d� d� �� f���m�c�ó� d� p��� �� m���s ��g���s �í�c���s d� p����j� m�������s ��s ���s f���m�� b��d�d�s m�x��s 
�� ��s á����s d� ��������d�. es�� �s��d�� c������b���� y �mp�í� ��s c��c��s����s d� �� �s��d�� ���������� b�s�d� �� aDn 
m���c��d�����, p���p���c�����d� ��� ��s�ó� más c�mp���� d� �� �s����c����� p�b��c����� d� C. montanus.
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introDuction
th� M������� P������ �Charadrius montanus) �s ��� �f �w���� 
����� sp�c��s ����g�����y �h��gh� �� b� ��d�m�c �� �h� g���ss-
���ds �f n����h am����c� �M��g�� 19�0). th� sp�c��s �s ��w 
b������d �� b� � x����c ���dsc�p� sp�c��s �h�� �cc���s ���y �� 
d�s����b�d �����s �f g���ss���ds �K��pf ��d W��d��� 2006), w��h 
��c����s�d s�������� �����s �� ��m�s �f d����gh� �W��d��� 200�, 
D��sm���� 2008). M������� P������s b����d f���m �h� u����d 
S����s-c���d� b���d��� s���h ���� M�x�c�, w��h m�s� b���ds 
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b����d��g �� Wy�m��g, c������d�, ��d p�ss�b�y n�w M�x�c�. a 
sm��� p�ck�� �f b����d��g M������� P������ �cc���s �� M������, 
w��h �s�����d b���ds b����d��g �� u��h, ok��h�m�, K��s�s, n�-
b���sk�, t�x�s, ��d M�x�c�. a��h��gh M������� P������s w������ 
����g��y �� �h� c������� ��d imp������ v����ys �f c���f������ �K��pf 
��d r�p���� 199�, W��d��� ��d K��pf 2003, W��d��� 200�), 
s�m� b���ds w������ �� t�x�s ��d �����h���� M�x�c� �K��pf ��d 
W��d��� 2006).
B����d��g p�p�������s �f M������� P������s b�g�� �� d�-
c���� �����y �� �h� 20�h c������y �l��� 19��), w��h ���d�c����s 
�� p�p������� s�z�s �c���ss �h� sp�c��s’ ����g�. i� �h� p�s� 
30 y����s, �h� ����� �f p�p������� d�c���� h�s b��� �s��m���d �� 
b� 3% p��� y���� �K��pf ��d W��d��� 2006), wh�ch h�s s�g��fi-
c����y ���d�c�d �h� b����d��g ����g� �f �h� sp�c��s. H�m�� �x-
p��s��� ���� b����d��g h�b����, fi��� s�pp���ss���, ��d ch��g�s �� 
�g���c�������� p���c��c�s �s w��� �s ����s��ck ��d ������ ��g����� 
g���z��g ���g�m�s h��� ��k��y b��� �h� c��s� �f �h�s p�p������� 
d�c���� �l��chm�� ��d osm��ds�� 1990, K��pf ��d W��d��� 
2006). f����h���, b�c��s� M������� P������s p���f��� ����g�, �p�� 
�����s w��h ��w ��g������� ��d b���� g�����d, �h�y h��� b��� 
p�s������y �ss�c����d w��h p�������� d�g �Cynomys spp.) c���-
���s �D��sm���� �� ��. 200�, D�����z �� ��. 200�). as p�������� d�g 
c������s h��� b��� ���m�����d by d�s��s� ���b����ks ��d �����-
������ �x����p�����, M������� P������s h��� s�bs�q�����y s�f-
f����d p�p������� d�c����s �l��chm�� ��d osm��ds�� 1990). 
r�c��� c���������� p�p������� �s��m���s f��� M������� P������ 
����g� f���m 10 000 �� 14 000 b���ds �W��d��� �� ��. 2003, P��mb 
�� ��. 200�), ���h��gh � ��w s��dy �s��m���s 10 000 b���ds �� 
c������d� ����� �t�p��� 200�). a p���p�s�d �h��������d ��s���g 
��d��� �h� e�d��g����d Sp�c��s ac� by �h� u.S. f�sh ��d W��d-
��f� S�����c� w�s w��hd���w� �u.S. f�sh ��d W��d��f� S�����c� 
2003)�� h�w�����, �h� M������� P������ ���m���s � sp�c��s �f 
h�gh c��s��������� c��c����.
ad��� M������� P������s �������� �� �h� s�m� b����d��g ���-
��s �� s�bs�q���� y����s �g����� 19�3, K��pf ��d W��d��� 
2006). add��������y, s�m� ��d���d���s h��� b��� d�c�m����d 
�� �������� �� ��d b����d �� �h� s�m� �����s �� wh�ch �h�y h��ch�d 
�D��sm���� �� ��. 2003). th�s s��� fid����y, c��p��d w��h �h� d�-
c�����g p�p������� s�z�s, s�gg�s�s �h�� b����d��g p�p�������s 
�f M������� P������s m�y b� d�ff����������d g�����c���y ��d 
p���������y h��� ����������y ��w �����s �f g�����c d�����s��y ��-
c���y �p�����c������y �� �h� sm����s� ��d m�s� �s�����d p�p���-
���� �� M������). D��� f���m s��d��s �f b����d��g p�p�������s 
M������� P������s h��� sh�w� m���m���s �m��g p�p���-
����s �� c������d�, y�� �� �s ��k��w� wh��h��� �h� ��d���d���s 
wh� m���d s��y�d �� b����d �M. B. W��d��� ��d flK, ��p�b�. 
d���). M���m��� ���d s�bs�q���� b����d��g) �f ���� j�s� � 
f�w ��d���d���s b��w��� p�p�������s c�� b� ����gh �� �ff-
s�� g�����c d���f� ��d p������� s�g��fic��� g�����c d�ff������������ 
�m��g p�p�������s �l�cy 198�).
a p�������s g�����c s��dy c�mp����d m���ch��d����� Dna 
s�q���c�s �f b���ds f���m �h���� b����d��g s���s �� c������d� ��d 
��� �� M������ �� d�c�m��� p�p������� s����c����� �m��g 
b����d��g M������� P������ p�p�������s �oy����-Mcc��c� �� 
��. 200�). th�s� d��� s�gg�s��d �h�� �h� sp�c��s ��d���w��� 
� p�p������� �xp��s��� f����w��g �h� P���s��c��� g��c��� p�-
����d, wh�ch ��k��y p���d�c�d � h�m�g�����s, p��m�c��c g����p 
�f M������� P������ 11 000 y����s �g� �oy����-Mcc��c� �� ��. 
200�). f����h���, �h� s��dy’s ���h���s sp�c�����d �h�� �h���� �s 
��k��y ����gh c�������� f�m���-m�d����d g��� fl�w �� �ffs�� �h� 
���c��� �ff�c�s �f p�p������� d�c���� ��d h�b���� ��ss �h�� w���d 
p���d�c� p�p������� d�ff������������ ��d ��ss �f g�����c d�����s��y 
�oy����-Mcc��c� �� ��. 200�). S�ch g��� fl�w m�gh� ��s�� �f 
p���� b��ds �f �� ���s� s�m� b���ds f���m �� w��������g g�����ds 
wh���� b���ds f���m ��� b����d��g ��c���s �cc��� �� fl��d, m�x�d 
fl�cks �K��pf ��d r�p���� 199�, W��d��� 200�). th�s� fi�d-
��gs ���� c��������y �� p�������s �xp�c������s ��d h��� �mp������� 
�mp��c�����s f��� m���g�m��� �f �h� sp�c��s. 
Wh�����s �h� �s� �f m���ch��d����� Dna h�s ��s �d���-
��g�s, p�������� ��m�������s ���� ��s m�������� m�d� �f ��h����-
���c� �����ck��g ���y f�m��� m���m���) ��d �h�� �� �s � s��g�� 
��c�s. g���� �h� ��ck �f d�ff������������ �f �h� m���ch��d����� 
g���m� f���d by oy����-Mcc��c� �� ��. �200�), ��c����� m���k-
���s m�y sh�w � d�ff������ p������� �f g�����c s�bd���s��� �f d�s-
p���s�� p�������s �f m���s ��d f�m���s ���� d�ss�m�����. f����h���, 
�h� �dd����� �f m����-���p�d�y �������g m���k���s s�mp��d �c���ss 
�h� ��c����� g���m� �m��y ��c�) p�����d�s fi���� ���s������� �f 
d�ff�����c�s �m��g p�p�������s ��d b������ �s��m���s �f g��� 
fl�w �m��g �h�m. th�s s��dy �x�m���s �h� g�����c s����c����� 
�f b����d��g p�p�������s �f M������� P������s �s��g � s���� �f 
h�gh�y p��ym���ph�c ��c����� m���k���s �m�c���s��������s) �� ���-
d��� �� p�����d� � c�������� ��d���s���d��g �f p�p������� �s�������, 
g��� fl�w, ��d p�������� ��m��g f��� m��� ch��c�. 
MetHoDS
Molecular MetHoDS
W� �����z�d Dna f���m �h� 162 b���d ��d �mb��y� s�mp��s �f 
�h� p�������s m���ch��d����� Dna s��dy �oy����-Mcc��c� �� 
��. 200�) �� �x�m��� ��c����� m�c���s�������� m���k���s. th� f���� 
s�mp���g ��c�����s c�mp���s�d �h� �����h���� p����s, c������� 
p����s, s���h���� p����s, ��d m������ b����d��g p�p�������s 
�f�g. 1). th� �����h���� p����s p�p������� �s �� s���h���� Ph����ps 
c����y �� s���h-c������� M�������� �h� c������� p����s p�p���-
���� ��s�s �� W��d c����y, c������d��� �h� s���h���� p����s p�p-
������� c�mp���s�s b���ds ��s���g �� l��c���, P��b��, ��d B�c� 
c������s �� s���h��s����� c������d� �s w��� �s M������ c����y, 
K��s�s�� ��d �h� m������ p�p������� �s ��c���d �� � x����c b�s�� 
s��������d�d c�mp�����y by m������� p��ks �� P���k c����y, 
c������d�, �� � m�ch h�gh��� ��������� �2600–3�00 m�� W��d��� 
�� ��. 2003) �h�� �h� ��h��� b����d��g ��c�����s. 
a�� 162 ��d���d���s w���� sc������d �s��g 1� ��c����� m�-
c���s�������� ��c� �MoPl2, MoPl3, MoPl�, MoPl6, MoPl8, 
MoPl9, MoPl13, MoPl1�, MoPl1�, MoPl18, MoPl19, MoPl21, 
MoPl22, MoPl24, MoPl26) �s�����d f���m M������� P������ Dna 
�� �h� r�cky M������� c������ f��� c��s��������� g�����cs ��d 
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Sys��m���cs �S�. ��h� �� ��. 200�). Sc�������g m��h�ds ��d ��-
������g ��mp���������s ���� �������d by S�. ��h� �� ��. �200�). 
e�ch m�c���s�������� ��c�s w�s �mp��fi�d �s��g �h� p��ym����s� 
ch��� ����c���� �Pcr) w��h �� M13-�����d f���w���d p���m��� �s 
d�sc���b�d by B�����-g���ch� �� ��. �2001). e�ch 12.� µ� Pcr 
c�������d 12� µM ��ch dntP, 1X b�ff��� �K�h� �� ��. 1998), 
0.034 µM M13-�����d f���w���d p���m���, 0.� µM ��������d �������s� 
p���m���, 0.31u Taq p��ym����s� �P���m�g�, M�d�s��, W�sc��s��), 
��d 0.� µM M13 dy�-��b���d p���m��� w��h B�ckm�� c������� 
dy�s D2, D3, ��� D4 �S�gm�-a�d���ch, S�. l���s, M�ss�����). th� 
�h���m�� p���fi�� f��� �h� M13 dy�-��b���d ����c����s w�s �s f��-
��ws ��h� �pp���p������ ��������g ��mp��������� f��� ��ch ��c�s 
�s g���� by S�. ��h� �� ��. [200�]): p���h��� �� 94°c f��� 1 m��, 
d�������� �� 94°c f��� 1 m��, ������ f��� 1 m��, ��d �x���d �� 
�2°c f��� 1 m��. e�ch Pcr h�d 3� �mp��fic����� cyc��s �M� 
r�s����ch Ptc-200, B��-r�d, H���c���s, c���f������). amp��fi�d 
Pcr p���d�c�s w���� d�����d ��d ���� �� �h� ceQ8000 Xl Dna 
a���ys�s Sys��m �B�ckm�� c�������, f���������, c���f������). 
l�c� w��h ������-s�z� f���gm���s ��ss �h�� 400 b�s� p����s w���� 
���� w��h �h� S400 s�z� s���d���d �B�ckm�� c�������, f���������, 
c���f������) ��d ����yz�d w��h �h� f���g 3 m��h�d �f �h� ceQ 
g�����c a���ys�s S�f�w���� P�ck�g� �v���s��� 6.0), wh��� �h�s� 
g�������� �h�� 400 b�s� p����s w���� ���� w��h �h� S600 s�z� s���-
d���d ��d ����yz�d w��h �h� f���g 4 m��h�d. 
StatiStical analySeS
P���g���m arleQuin 2.00 �Sch���d��� �� ��. 2000) w�s �s�d 
�� ��s� m�c���s�������� g����yp�s f��� d�p��������s f���m H���dy-
W���b���g �q����b����m w��h�� ��ch p�p������� �� ��ch ��c�s. 
l��k�g� d�s�q����b����m w�s ��s��d f��� ��ch p���� �f ��c� �� 
��ch p�p������� �s��g �h� p���g���m genePoP �r�ym��d ��d 
r��ss�� 199�) w��h �h� f����w��g p����m�����s: �000 d�m�m�-
���z����� s��ps, �00 b��ch�s, ��d �000 ����������s p��� b��ch. th� 
����� �f g�����c d�����s��y �� ��ch p�p������� w�s d�c�m����d 
by c��c������g m��� ��b��s�d h������zyg�s��y �� g�����x 4.0�.2 
�B��kh��� �� ��. 1996–2004) ��d m��� ��mb��� �f ������s p��� 
��c�s �� g��a�ex 6 �P��k��� ��d Sm��s� 2006). a�����c ���ch-
��ss, wh�ch �dj�s�s f��� d�sc���p��c��s �� s�mp�� s�z� by ��c���-
p�������g � ������f�c���� m��h�d, w�s �s��m���d �s��g fStat 
2.9.3.2 �g��d�� 199�).
t� ����s��g��� p�p������� s����c�����, w� c��d�c��d �� 
����ys�s �f m���c����� �������c� �aMova) �� arleQuin �s 
d�sc���b�d by exc�ffi��� �� ��. �1992). add��������y, p����w�s� 
p�p������� FST ��s�s w���� �s�d �� d�����m��� wh��h��� p����s 
�f p�p�������s w���� s�g��fic����y d�ff������ �P < 0.0�). P���-
g���m Structure 2.00 �P����ch���d �� ��. 2000) w�s �s�d �� 
g����p ��d���d���s w��h��� ���g���d �� �h� ����g������g p�p������� 
��mp��y��g � m�d��-b�s�d c��s������g ����ys�s) �� sh�w ��y 
g�����c s����c����� ��d d�ff������������ �m��g s�mp��d p�p���-
����s. W� fi��s� �s��m���d �h� ��mb��� �f d�sc����� p�p�������s 
�K) by c��d�c���g fi�� ��d�p��d��� ����s ��ch �f K = 1 – 4 
w��h 2�0 000 M���k�� ch��� M���� c����� ���p�������s, � b����-
�� p�����d �f �00 000 �s��g �h� m�d�� w��h �dm�x�����, c������-
����d ������ f���q���c��s, ��d �� p������ ��f���m�����. g���� �h� 
d���, �h� m�s� ��k��y ����� �f K w�s ch�s�� �s��g �h� h�gh�s� 
��k���h��d �����. 
f�����y, w� �s��m���d d����c������ �����s �f g��� fl�w ��d 
�ff�c���� p�p������� s�z�s �s��g �h� m�x�m�m ��k���h��d �p-
p����ch �f B������ ��d f��s��s���� �1999) �� p���g���m M�g�����, 
v���s��� 2.1.3 �B������ 199�), wh�ch �s b�s�d �� c����sc��� 
�h����y. M�g����� �s��m���s �ff�c���� p�p������� s�z�s ��d �h� 
��mb��� �f m�g�����s p��� g���������� by �s��m����g �w� p����m-
�����s, Θ ��d M. th� Θ �s��m��� �s �h� p���d�c� �f 4, Ne ��ff�c���� 
p�p������� s�z�), ��d µ ��h� m������� �����), wh��� �h� M �s��-
m��� �s m/µ, wh���� m ���p���s���s m�g������� ����� �B������ ��d 
f��s��s���� 1999, 2001). W� c�� �h�� c��c����� �h� ��mb��� �f 
m�g�����s m����g b��w��� p�p������� i ��d j p��� g���������� 
�4Nm�j) �s ΘM ��d Ne �s Ne = Θ/4µ, w��h µ = �h� m������� ����� 
f��� m�c���s��������s. S��c� m�c���s�������� ��c� h��� b��� d�c�-
m����d �� m����� �� � ����� b��w��� 10-3 ��d 10-� m�������s 
p��� ��c�s p��� g�m��� �D����s 1992, W�b��� ��d W��g 1993, e�-
��g���� 199�), w� ch�s� �� c��c����� �ff�c���� p�p������� s�z� 
�s��g b��h 10-4 ��d 10-� m�������s p��� ��c�s p��� g�m���, ���-
���z��g �h�� �h�s� ���� ����gh �s��m���s ��d �h�� �h���� �s ���-
d��c� �h�� m�c���s�������� m������� �����s p�ss�b�y ����y �m��g 
��c� ��� ��x� �r�b��sz���� �� ��. 199�, e���g���� 2000). i� M�-
g�����, w� �s�d �h� B���w���� m����� s�����g �� �pp���x�m��� 
�h� s��pw�s� m������� m�d��. th� ��mb��� �f �����s s�mp��d 
f��� �h� sh���� ��d ���g ch���s w���� 100 000 ��d 1 000 000, ���-
sp�c�����y, ��d w� �s�d �d�p���� h�����g w��h ��mp���������s 
s�� �� 1, 1.2, 1.�, ��d 3. W� ���p����d �h� ����ys�s �h���� ��m�s 
w��h d�ff������ ����d�m ��mb��� s��ds �� �ss���� �h�� w� w���� 
figure 1. M�p sh�w��g b����d��g ��c�����s �f p�p�������s �f 
M������� P������ s�mp��d f���m 1996–2001 f��� g�����c ����ys�s. 
th� ������g�d p������� �f �h� fig���� �s f���m �h� sh�d�d p������� �f �h� 
��s��. th� r�cky M�������s ���� d���w� �� �� �h�s fig���� �� c������s� 
�h� ��c����� �f �h� p����s p�p�������s ��d �h� m������ p�p�������.
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�cc�������y �s��m����g p����m�����s. i� �h� fi��s� ����, w� �s�d FST 
�����s �� �s��m��� �h���. S�bs�q���� ����s �s�d �h� m�x�m�m 
��k���h��d �s��m���s f���m �h� p�������s ����s �� �ss���� �h�� fi-
��� ch���s c������g�d �� �h� s�m� �s��m���s ��s d�����m���d by 
�������pp��g 9�% c��fid��c� ���������s).
reSultS
th� ��mb��� �f ������s p��� ��c�s �c���ss ��� f���� s�mp���g ��-
c���s ����g�d f���m 1 �� 13. o�� ��c�s �MoPl3) w�s ���m���d 
f���m f����h��� ����ys�s d�� �� s�g��fic��� d��������s f���m 
H���dy-W���b���g �q����b����m. of �h� ���m�����g 14 ��c�, �h���� 
w���� �� s�g��fic��� d��������s f���m H���dy-W���b���g �q����b-
����m �B��f�������� c������c��d P = 0.0008). n� s�g��fic��� ���k-
�g�s w���� f���d b��w��� ��y p����s �f ��c�. 
tw� p�p�������s �c������� p����s ��d m������) w���� ��ch 
f���d �� b� m���m���ph�c �� ��� ��c�s �t�b�� 1). th� m��� 
��mb��� �f ������s p��� ��c�s ����g�d f���m 4.�9 �� �h� s���h-
���� p����s p�p������� �� 3.64 �� �h� c������� p����s p�p�������. 
a�����c ���ch��ss �����s, wh�ch c������c� f��� d�ff�����c�s �� s�mp�� 
s�z�, w���� s�m�����, w��h � h�gh �f 4.18 �� �h� s���h���� p����s p�p�-
������ ��d � ��w �f 3.�6 �� �h� c������� p����s p�p������� �t�b�� 1). 
th� ���s���s �f �h� aMova s�gg�s��d �h�� �ss�������y 
�� ���������� c���d b� �xp�����d by �h� �m��g-p�p������� 
d�s�g������ �–4%) ��d �h�� ��� �h� ���������� w�s ������b���b�� 
�� w��h��-p�p������� ���������� �104%). us��g � B��f��������-
c������c��d P ����� �f 0.008 �� �ss�ss s�g��fic��c�, p����w�s� 
p�p������� FST c�mp����s��s ��������d �h�� �� p����s �f p�p�-
������s w���� s�g��fic����y d�ff������. th� m�s� ��k��y ��mb��� 
�f d�sc����� g�����c c��s����s d�����m���d �� �h� Structure 
����ys�s w�s ���. 
th� �s��m���s �f Θ f���m M�g����� ����g�d f���m 0.84 �� �h� 
m������ p�p������� �� 1.06 �� �h� c������� ��d s���h���� p����s 
p�p�������s �t�b�� 2). r��gh �s��m���s �f Ne �d�� �� �h� ��c���-
�����y �� �h� �s��m��� �f µ) ��������d �h�� �h� ����g�s� �ff�c���� 
p�p������� s�z� w�s �� �h� c������� ��d s���h���� p����s p�p���-
����s ��d �h� sm����s� �� �h� m������ p�p������� �t�b�� 2). th� 
m�g������� p����m����� M �wh�ch �s sc���d by µ) ����g�d f���m 
1.66 �� �.41 �t�b�� 2). th� ��w�s� �����s �f g��� fl�w w���� g��-
������y ��� �f �h� m������ ��d �����h���� p����s p�p�������s, ��d 
�h� h�gh�s� �����s w���� f���m �h� c������� p����s p�p������� ���� 
��� ��h��� p�p�������s �f�g. 2).
DiScuSSion
th� �����s �f g�����c d�����s��y w���� ����������y s�m����� �m��g 
p�p�������s y�� h�gh�s� �� ��� m��s����s �� �h� s���h���� p����s 
p�p�������, wh�ch �s c��s�s���� w��h �h� f�c� �h�� �h�s s�mp���g 
��c��� h��s�s p���h�ps �h� ����g�s� ��mb��� �f M������� P������ 
�u.S. f�sh ��d W��d��f� S�����c� 2003) ��d ��c�mp�ss�s �h� 
����g�s� �m���� �f ����� s�mp��d �� �h�s s��dy. th� ���m�����g 
�h���� p�p�������s h�d s�m����� �����s �f g�����c ����������, w��h 
�h� c������� p����s p�p������� h����g �h� ��w�s� �����s �f ��-
����c ���ch��ss ��d m��� ��mb��� �f ������s p��� ��c�s, ��d �h� 
�����h���� p����s p�p������� h����g �h� ��w�s� ����� �f �bs�����d 
h������zyg�s��y.
i� ����ms �f p�p������� s����c�����, w� f���d �� s�g��fic��� 
d�ff�����c�s �m��g ��y �f �h� s�mp��d p�p�������s, �h����by 
taBle 1. g�����c d�����s��y m��s����s f��� f���� b����d��g p�p�������s �f M������� P������ �� M������ ��d c������d�, c����c��d f���m 1996–
2001. a�����c ���ch��ss �s � m��s���� �f g�����c d�����s��y �h�� c������c�s f��� ���q��� s�mp�� s�z�s.
S�mp���g 
��c���
S�mp�� 
s�z�
M��� ������s 
p��� ��c�s SD
P��ym���ph�c 
��c�
M��� �bs�����d 
h������zyg�s��y
M��� �xp�c��d  
h������zyg�s��y
a�����c  
���ch��ss
n����h���� 41 4.0� 2.92 14 0.4� 0.49 3.�8
c������� 4� 3.64 2.41 13 0.�1 0.49 3.�6
S���h���� 41 4.�9 3.�8 14 0.�1 0.49 4.18
M������ 3� 4.0� 3.2� 13 0.4� 0.4� 3.�4
taBle 2. M�g����� �B������ 199�) c��c�����s �s��m���s �f m�g������� ����� ��d �ff�c���� p�p������� s�z� �s��g m�x�m�m ��k���h��d m��h�ds. 
th� p����m�����s �s��m���d f��� f���� b����d��g p�p�������s �f M������� P������ �� M������ ��d c������d�, c����c��d f���m 1996–2001, �s��g 
p���g���m M�g�����, ���� Θ, wh�ch �s 4*Ne*μ �Ne b���g �h� �ff�c���� p�p������� s�z�, w��h μ b���g �h� m������� ����� f��� m�c���s�������� m���k���s) 
��d M, wh�ch �s �h� m�g������� p����m����� �q��� �� m/μ �m b���g �h� �mm�g������� �����). P���fi�� ��k���h��d �s��m���s �9�%) ���� p�����d�d �� p�-
�����h�s�s. eff�c���� p�p������� s�z�s ���� p���s����d �s��g �w� m������� �����s f��� m�c���s��������s, � ��w �s��m��� �s��g 10-4 m�������s p��� ��c�s 
p��� g�m��� �s � m������� ����� ��d � h�gh �s��m��� �s��g 10-� m�������s p��� ��c�s p��� g�m��� �s � m������� �����.
M�g������� p����m����� �M) ����:
S�mp���g 
��c��� Θ Ne: ��w Ne: h�gh
n����h���� p����s 
p�p������� 
c������� p����s  
p�p������� 
S���h���� p����s 
p�p������� 
M������  
p�p�������
n����h���� 0.99 �0.91–1.08) 249 248� — 2.16 �1.�9–2.�2) 1.86 �1.�3–2.21) 1.66 �1.29–2.22)
c������� 1.06 �0.98–1.13) 266 26�9 �.41 �4.61–6.21) — 4.10 �3.��–4.64) 4.18 �3.�8–4.8�)
S���h���� 1.06 �0.98–1.16) 264 2638 2.99 �2.4�–3.�8) 3.2� �2.82–3.�0) — 3.21 �2.6�–3.81)
M������ 0.84 �0.��–0.92) 209 2091 1.9� �1.39–2.46) 1.9� �1.64–2.3�) 1.84 �1.�1–2.19) —
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c������b�������g �h� fi�d��gs �f oy����-Mcc��c� �� ��. �200�) �h�� 
�h���� �s c���������y ����gh g��� fl�w �m��g ��� p�p�������s �� 
h�m�g���z� �h� g�����c m�k��p �f �h� b����d��g p�p�������s 
�c���ss �h� sp�c��s’ ����g�. o��� aMova ���s���s ��s� s�pp�����d 
�h�s �d��, s��c� �ss�������y �� ���������� c���d b� �xp�����d 
by �h� b��w��� p�p������� g����p��g. th� Structure ���-
s���s ��s� p�����d� ���d��c� �f s�g��fic��� g�����c �xch��g� 
�m��g b����d��g p�p�������s, wh�ch �g��� �s s�m����� �� �h� ���-
s���s f���d by oy����-Mcc��c� �� ��. �200�) �� �h���� m���ch��-
d����� s��dy �f �h� s�m� f���� b����d��g p�p�������s. o��� ���s���s 
���� ��s� c��c���d��� w��h � ���c��� s��dy �� S��wy P������s 
�C. alexandrinus) �h�� f���d ������ sp����� s����c����� �m��g 
c���������� p�p�������s �f��k �� ��. 200�), d�sp��� �h�� sp�-
c��s h����g � g��g���ph�c d�s����b����� ��d �s������� �f b����d-
��g ��c���s ���� g�������� �h�� �h�� �f M������� P������.
th� �s��m���s �f Θ f���m M�g����� �� M������� P������s 
����g�d f���m 0.84 �� �h� m������ p�p������� �� 1.06 �� �h� c��-
����� ��d s���h���� p����s p�p�������s. th�s p������� w�s s�m�-
���� �� �h� p������� �f Θ �����s �s��m���d by oy����-Mcc��c� �� 
��. �200�) f��� �h� s�m� p�p�������s �s��g m���ch��d����� d���. 
th�s m�����c c�� b� �s�d �� �s��m��� �ff�c���� p�p������� s�z� 
y�� �s c��s�d����d �� b� � ����gh �s��m��� d�� �� �h� ��c��������y 
s��������d��g �s��m���s �f �h� m������� �����s �f m�c���s�������� 
��c� �D����s 1992, W�b��� ��d W��g 1993, e���g���� 199�). o��� 
��c����� d��� s�gg�s� �h�� �h� p�p�������s w��h �h� ����g�s� �f-
f�c���� p�p������� s�z�s ���� �h� c������� ��d s���h���� p����s 
p�p�������s, w��h ��m�s� �d����c�� Ne, wh�ch �s ����g��y c��-
s�s���� w��h �h� d��� f���m m���ch��d����� s�q���c��g �oy����-
Mcc��c� �� ��. 200�) s��dy. f����h���, b��h s��d��s f���d �h�� 
�h� sm����s� �ff�c���� p�p������� s�z� �cc���s �� �h� m������ 
p�p�������, c��������y �� ���� p�������s b����f �h�� �h� m������ 
p�p������� w�s ��� �f �h� ����g��� b����d��g p�p�������s �u.S. 
f�sh ��d W��d��f� S�����c� 2003). a ���c��� s��b�� �s���p� s��dy 
�W��d��� 200�) f����h��� c������b������s �h�s fi�d��g. 
B������ �2004) d�sc�ss�d h�w �s��m���s �f Θ ���d s�bs�-
q�����y �s��m���s �f Ne) c�� b� b��s�d �pw���ds w��h �h� p���s-
��c� �f “gh�s�” p�p�������s ��.�., p�p�������s �����by �h�� w���� 
��� s�mp��d �� �h� s��dy). i� �s p�ss�b�� �h�� �h� �s��m���s �f 
Θ f��� �h� �h���� p����s p�p�������s �f p������ c���d b� ������s��-
m���d d�� �� �h� f�c� �h�� ���� s��dy d�d ��� s�mp�� ��� b����d-
��g ��c�����s �h�� m�y h��� b��� �� c��s� p���x�m��y �� �h�s� 
p�p�������s ��.g., b����d��g M������� P������ �����h �f �h� P�w-
��� n������� g���ss���d �� Wy�m��g ��� �� �����s �����h �f Ph��-
��ps c����y �� M������). i� c������s�, �h� m������ p�p������� 
�s � d�sc����� p�p������� s��������d�d by m�������s �� ��� s�d�s, 
w��h �� �ff�c���� “gh�s�” p�p�������s �� �h�� �����. 
th� ��mb��� �f m�g�����s p��� g���������� �Θ * M) w�s g��-
������y ��w�s� ��� �f �h� m������ ��d �h� �����h���� p����s p�p-
�������s. th� h�gh�s� m�g������� �����s w���� f���m �h� c������� 
p����s p�p������� ���� �h� s���h���� p����s p�p�������, wh�ch �s 
��� ��� s���p���s��g g���� �h���� c��s� p���x�m��y ��d �h� ����������y 
m���m�� g��g���ph�c b���������s b��w��� �h�m, ��d f���m �h� c��-
����� p����s p�p������� ���� �h� �����h���� p����s p�p�������.
i� ����ms �f c��s��������� �f M������� P������, ���� d��� 
s�pp���� �h� �ss������� �f oy����-Mcc��c� �� ��. �200�) �h�� 
�� s��g�� b����d��g p�p������� �s g�����c���y ���q�� ��d �h�� 
b����d��g p�p�������s h��� ��� b��� g�����c���y �s�����d f���m 
��ch ��h��� f��� � s�g��fic��� p�����d �f ��m�. f����h���, f���m � g�-
����c s���dp����, �� ��� b����d��g p�p������� ���q�����s sp�c��� 
c��s��������� ���������. e��� �h��gh �h� ���c��� h�s����y �f �h� 
M������� P������ sh�ws p�������c�d p�p������� d�c����s ��d 
h�b���� ��ss, ���� d��� ��d �h� d��� �f oy����-Mcc��c� �� ��. 
�200�) s�gg�s� �h�� �����s �f g��� fl�w �m��g b����d��g p�p-
�������s ���� �d�q���� �� m������� c�mp����b�� �����s �f g�-
����c d�����s��y �� �h� ����������y sm��� p�p�������s �� �h�s s��dy, 
wh�ch h��� sh�w�d �� �mp�c� f���m g�����c d���f�. th�s, d�-
sp��� s�����g s��� fid����y �� b����d��g �����s, �h���� �pp����s �� b� 
s�ffic���� g��� fl�w �m��g s�mp��d p�p�������s �� ��g��� �h� 
f�c����s �ss�c����d w��h sm��� p�p������� s�z�, g�����c d���f�, 
��d b����d��g fid����y �h�� ���d �� p�p������� d�ff������������.
a��h��gh �h� �����s �f g��� fl�w ���c���d�d h���� ��d by 
oy����-Mcc��c� �� ��. �200�) c���d b� �h� ���s��� �f �d���s 
ch��g��g b����d��g ��c�����s �� s�bs�q���� y����s, �h�s �s ��-
��k��y �� �h�s sp�c��s �K��pf ��d W��d��� 2006), b�c��s� �h� 
b����d��g ��c�����s ���� g��g���ph�c���y d�s����. W� sp�c����� 
�h�� s�m� j�������s ���� d�sp���s��g f���m �h���� ����� �����s ��d 
b����d��g �� ��w ��c�����s. o�h��� s��d��s �f m�g�������y b���ds 
h��� sh�w� �h�� p����s c�� f���m d�����g sp����g m�g������� ��� 
�� �h� w��������g g�����ds �c��k� �� ��. 19��), ��d M������� 
figure 2. n�mb��� �f M������� P������ m�g�����s p��� g���������� 
�4Nm) m����g ���� ��d ��� �f ��ch b����d��g p�p������� �� M������ 
��d c������d�, s�mp��d b��w��� 1996 ��d 2001. th�s �s��m��� w�s 
c��c�����d �s Θ * M.
Northern plains
Central
plains
Montane
5.4
3.0
2.0
2.3
3.5
2.1
2.0
4.3
1.9
1.4
3.5
2.7
Southern plains 
09_MS8507.indd   497 10/1/08   2:55:14 PM
498  Sara �. oyler-M�cance et al.
P������s f���m �c���ss �h� b����d��g ����g� ������m�x �� w������-
��g g�����ds �W��d��� 200�) wh���� s�m� y���g��� b���ds ��k��y 
f���m p���� b��ds b�f���� m�g������g �� b����d��g ��c���s.
i� s�mm���y, ���� d��� ���� c��s�s���� w��h �h� m���� p���-
��m�����y d��� �f oy����-Mcc��c� �� ��. �200�), wh� s�gg�s��d 
�h�� p�s�g��c��� p�p������� �xp��s��� h�s ���s����d �� � h�s����-
�c�� ��c����s� �� g�����c d�����s��y, wh�ch ��k��y p���d�c�d � h�-
m�g�����s, p��m�c��c g����p �f M������� P������s. o��� m���� 
c�mp���h��s��� ���w �f p�p������� s����c����� �f M������� P��-
����s s�gg�s�s �h�� ���h��gh ���c��� p�p������� d�c����s ��d 
h�b���� ��ss h��� ���d�c�d p�p�������s �f �h� sp�c��s, �h���� �s s�f-
fic���� g��� fl�w �m��g b����d��g �����s �� m���g��� �h� �ff�c�s �f 
sm��� p�p������� s�z�s ��d �d��� fid����y �� b����d��g �����s.
acKnoWleDgMentS
f��d��g f��� �h�s p���j�c� w�s p�����d�d by �h� c������d� D���s��� �f 
W��d��f� �h����gh �h���� c������d� W��d��f� c��s��������� g����� P���-
g���m ��d �h� u������s��y �f D������ wh� p�����d�d s�pp���� �h����gh 
�h���� p��������s �� sch�����sh�p p���g���m. W� �h��k �w� ����ym��s 
������w���s f��� �h���� ��s�gh�s ��d s�gg�s����s. 
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